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Ce fravail est une éfude comparée de deux variéfés (l’une, originaire de Californie ef 
l’aufre culfivée dans I’Ouesf africain) de Cyperus esculentus L. 
La morphogénèse du Cyperus esculentus L., fouf comme celle du Cyperus rofundus L., 
est très active ; elle esf uniquemenf assurée par des bourgeons sifués dans le sol. Chez la 
variéfé ouest-africaine, culfivée pour ses fubercules comesfibles, la mulfiplicafion par graines 
est inconnue. Quanf à la variété californienne, elle ne produif qu’un seul fype d’axes longs 
et ne donne naissance qu’à des fubercules lafenfs, cette parficularifé éfanf frès comparable 
à ce qui existe chez Solanum tuberosum L. 
SUMMARY 
This work is a comparative sfudy of fwo variefies (one nafive of California and fhe 
ofher culfivafed in Wesf Africa) of Cyperus esculentus L. 
The morphogenesis of Cyperus esculentus L., like fhaf of Cyperus rotundus L., is 
very active ; if is only assured by subferranian fubers. In- fhe wesf african variefy, which 
is culfivafed for ifs eafable fubers, reproducfion by means of seeds is unknown. As for fhe 
californian variefy, if produces but lafenf fubers, fhis parficular poinf being alike fo fhe 
case of Solanum tuberosum L. 
1. INTRODUCTION 
Ce travail est une étude comparée de deux variétés (l’une, originaire de Californie 
var. Hermannii Britton - et l’autre, cultivée dans l’Ouest africain) de Cyperus esculenfus. 
Nous devons à l’amabilité du professeur R. NOZERAN, de la Faculté des Sciences d’Orsay 
(France), d’avoir obtenu les tubercules de la variété américaine. 
* Ma’ltre de recherches. - Centre O.R.S.T.O.M. d’hdiopodoumk. B.P. 20, Abdijan (Côte d’ivoire). 
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Quant au Cyperus esculentus cultivé dans l’Ouest africain, il englobe en réalité des 
individus présentant des différences plus ou moins marquées et qui portent essentielle- 
ment sur la taille, la forme et la couleur des tubercules. Parce que tous leurs autres carac- 
tères, morphologiques et biologiques, sont les mêmes, nous avons simplifié en rangeant 
tous ces individus sous le terme de (t Variété ouest-africaine w. 
Eu égard à leurs types de reproduction, les Cypéracées peuvent se répartir en plu- 
sieurs groupes : 
1. - Les espèces à reproduction sexuée stricte : se rangent dans ce groupe, notam- 
ment, les hypolytrées monopodiques (Mapania linderi, Mapania baldwinii) ; 
2. - Les espèces à reproduction sexuée et asexuée simultanées, dont Cyperus 
rotundus est un exemple typique ; 
3. - Les espèces à reproduction asexuée prédominante ; les Cypéracées de ce groupe 
sont soit vivipares (Cyperus fertilis) soit productrices de tubercules (Cyperus esculentus); 
4. - Les espèces à reproduction asexuée stricte. 
La variété californienne fait partie du troisième groupe tandis que la variété afri- 
caine est à ranger dans la quatrième catégorie ; en effet, très atténuée et presque nulle 
chez la première variété, la reproduction sexuée est, le phénomène d’autostérilité aidant, 
inexistante chez la variété africaine. 
Pour réaliser le cycle des deux variétés étudiées, nous sommes partis du tubercule, 
unité chorologique de choix chez Cyperus esculentus. 
Cyperus esculentus Linn. Sp. Pl. ed. 2, 67 ; Kunth, Enum. 1151; Boeck. in Linnaea 
XXXVI. 287 ; CO~S. et Dur. Expl. Scient. Algér. Glum. 246; C. B. Clarke in Hook. F. Fl. 
Brit. Ind. VI 616; in Durand et Schinz Conspect. Fl. Afr. V. 559; in Bull. Herb. Boiss. IV. 
App. III. 29, et in Dyer, Fl. Cap. VII. 180 ; Ridley in Trans. Linn. Soc. Ser. 2, Bot. II. 
138 en partie ; Engl. Hochgbir. Trop. Afr. 142 ; Schum. in Engl. Pfl. Ost. Afr. C. 120 ; 
Durand et Schinz, Etudes Fil. Congo, 1. 287 ; Volk. Kilimand. 285 ; De Wild. et Durand 
in Comptes rendus Soc. Bot. Belg. XXXVI. 88 ; IJrban, Symb. Antill. II. 33 ; Rendle 
in Cat. PL. Welw. II 117. 
SYNONYMIES. 
Cyperus phymatodes Uhl. Descr. Gram. 23 : Kunth, Enum. II 62 ; Schweinf. Beitr. Fl. 
Aethiop. 215. - Cyperus melanorrhisus Del. Fl. Aegypt. Illust. 50. ~-- Cyperus scirpiodes 
R. Br. ex Hochst. in Flora, 1841, 1. Intell. 21. ~ Cyperus rotundus Benth in Hook. Niger 
Fl. 550 in Obs., non de Linné. - Cyperus Buchanani Boeck. Cyp. Nov. 1. 4. - Cyperus 
chysostachys Boeck. in Fl. 1859, 438 bis. - Cyperus auricomus Boeck. Herb. Sieber., 
en partie. 
2. ÉTUDE MORPHOLOGIQUE 
2.1. - Morpbolog_e et enatomie du tubercule. 
2.1.1. - Étude morphologique du tubercule. 
Chez Cyperus esculentus, les tubercules résultent de l’épaississement, sur plusieurs 
entre-nœuds, de l’extrémité distale de certains stolons. Sur un même pied, les formes et 
les dimensions de ces tubercules sont des plus variables ; chez la variété d’Afrique de 
l’Ouest, le tubercule, qui peut atteindre 2-2,5 cm de longueur sur l-1,5 cm d’épaisseur, 
est tantôt sub-sphérique, tantôt allongé et elliptique ; mais chez la variété de Californie, 
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Fig. 1. - Morphologie externe du tubercule. 
2 : un tubercule possédant un cône dissocié. 
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Les paysans africains classent les tubercules du Cyperus esculenius en tubercules 
(( mâles o (qui sont allongés) et en tubercules (( femelles B (qui sont sphériques). 
Un tubercule adulte (fig. 1) comprend deux parties : le corps du tubercule lui-même, 
qui est généralement formé de 3-4 entre-nœuds bourrés de réserves et une partie distale, 
le (( cône apical R qui comprend un certain nombre d’entre-nœuds particulièrement 
télescopés les uns dans les autres et dont les écailles foliaires persistent sous la forme d’un 
cône coiffant le tubercule. Certains tubercules, notamment ceux de la variété américaine, 
possèdent un deuxième cône situé sur un nœud, immédiatement sous le (( cône apical H ; 
ce (( cône dissocié 1) est toujours plus petit que le (( cône apical (fig. 1, no 2). 
Le tubercule adulte porte, aux nœuds, des faisceaux de fibres qui sont les vestiges 
des écailles foliaires du jeune tubercule ; de plus, il est hérissé (aux nœuds notamment) 
de radicelles d’environ 1 cm de longueur, qui se terminent en pointe ; ces radicelles sont 
caduques. 
2.1.2. - Ramification et anatomie du tubercule. 
2.1.2.1. - RAMIFICATION. 
En dehors des radicelles, le tubercule possède un autre système de ramifications : 
ce sont les bourgeons végétatifs ; en effet, à l’intérieur de ce dispositif protecteur qu’est 
le o cône apical )) se trouvent trois méristèmes végétatifs dont un est terminal, les deux 
autres étant des bourgeons axillaires ; lorsqu’il existe un (( cône dissocié b), celui-ci ne 
contient qu’un seul méristème végétatif. Les nœuds du corps du tubercule étant dépour- 
vus de bourgeons, la ramification du tubercule du Cyperus esculentus est donc apicale. 
Cette ébauche de ramification sous forme de deux ou trois bourgeons axillaires est trés 
précoce : elle coïncide a peu prés avec l’arrêt de la croissance linéaire du stolon-mère 
(fig. 2). 
2.1.2.2. - Anatomie. 
Sur une coupe transversale, le tubercule du Cyperus esculentus comprend deux parties 
essentielles : la zone corticale, de loin la plus développée, et le cylindre central: 
- La zone corticale est limitée extérieurement par un épiderme aux cellules allongées 
tangentiellement et doublé d’une couche de cuticule relativement épaisse ; elle comprend, 
de l’extérieur vers l’intérieur, un manchon fibre-collenchymenteux et une zone parenchy- 
menteuse. Les fibres corticales forment un manchon protecteur de 3-5 assises de cellules 
à lumen très réduit ; sous cette couche scléreuse se trouve un collenchyme de 2-3 assises 
de cellules dont les parois sont épaissies ; la zone collenchymenteuse sous-jacente est 
formée de grosses cellules polyédriques. 
- Le cylindre central, très réduit, est séparé de la zone corticale par l-3 assises de 
petites cellules allongées tangentiellement et dont les parois radiales sont épaissies ; il 
est formé de parenchyme fondamental identique au parenchyme cortical ; les faisceaux 
libéro-ligneux du cylindre central sont très réduits en nombre et en importance ; dans 
ces faisceaux sans formations scléreuses, le bois est central et entouré d’un liber aux 
éléments peu développés. 
Les radicelles prennent naissance à partir de l’assise des petites cellules qui sépare 
la zone corticale du cylindre central. 
Quant aux inclusions lipidiques, elles se retrouvent dans toutes les cellules parenchy- 
menteuses, à des degrés variables ; leur densité décroît suivant deux directions : de la 
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2.1.3. - La germination du tubercule. 
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Chez le Cyperus rofundus, le bourgeon terminal du stolon-mère, qui a participé 
a la formation du tubercule ne connaît pas de période de repos (alors que le tubercule 
achève sa croissance isodiamétrique, son méristème apical édifie un stolon orthotrope). 
Fig. 2. - Ramification du jeune tubercule. 
1 : méristème apical. - 2 et 3 : méristémes latéraux. 
Dans les conditions naturelles, le méristème apical du tubercule du Cyperus escu- 
Zentus connaît un temps d’arrêt dans son fonctionnement ; dans les cas rares, térato- 
logiques, où ce méristème connaît un début de fonctionnement avant la croissance com- 
plète et la maturation du tubercule, ni celui-ci, ni le jeune axe édifié par le méristème 
apical ne sont viables. 
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Fig. 3. - Diagramme d’un tubercule sans cane dissocié. 
1 : m&istème apical. - 2 et 3 : méristhmes lathraux. 
St : écaille du stolon-mkre. - e : écaille du tubercule. 
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Fig. 4. - Diagramme d’un tubercule pourvu d’un cône dissocié. 
1 : méristème apical. - 2, 3 et 4 : méristèmes latéraux (2 étant le bourgeon du cône dissocik). 
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Lorsque les conditions sont réalisées pour la germination du tubercule, c’est toujours 
le bourgeon apical, le plus robuste, qui se développe le premier ; les deux autres bour- 
geons peuvent se développer, dans l’ordre, du sommet vers la base du tubercule. Généra- 
lement, il se développe deux pousses par tubercule, très rarement trois ; tout au début 
de la germination, il se forme a la base du (( cône apical H de nombreuses racines qui se 
dirigent obliquement dans le sol (fig. 6). Dans le cas d’un tubercule à (( cône dissocié )), 
l’unique méristème végétatif de celui-ci reste bloqué dans son développement ; mais cette 
inhibition se trouve immédiatement levée lorsque l’on supprime les trois bourgeons du 
(t cône apical 9. 
Lorsque les points végétatifs du tubercule se trouvent à une profondeur (h) du sol, 
le bourgeon qui se développe édifie d’abord un axe souterrain étiolé à géotropisme néga- 
tif ; le nombre et la longueur des entre-noeuds de cet axe sont proportionnels à la pro- 
fondeur à laquelle se trouve le point végétatif du tubercule ; au niveau du sol l’apex 
de l’axe étiolé édifie un axe court qui émet une deuxième série de racines, avant de donner 
des feuilles assimilatrices et les différentes catégories de stolons ; à partir de ce moment, 
les premières racines formées au sommet du tubercule-mére dégénèrent. Lorsque le som- 
met du tupercule se trouve a la surface du sol, il se forme directement un axe court 
porteur de feuilles assimilatrices. 
2.2. - L’axe court superficiel et l’édification des diverses ramifications. 
Comme le Cyperus rotundus, le Cyperus esculentus est sans aucun doute l’une des 
Cypéracées dont l’appareil végétatif souterrain est manifestement très curieux, aussi 
bien par son développement très important que par la variété de ses éléments constitutifs. 
2.2.1. - Morphologie de l’axe court porteur de feuilles assimilatrices. 
Il s’agit d’un axe court superficiel dont le méristème apical, à un stade donné de son 
activité, différencie une hampe inflorescentielle plus ou moins vigoureuse et qui peut 
atteindre plus de 100 cm de hauteur, sur 1,5 cm d’épaisseur dans sa partie médiane (fig. 7). 
Toutes les feuilles sont engainantes a la base, les gaines étant peu ouvertes et étroitement 
imbriquées les unes dans les autres ; la gaine passe au limbe sans transition. Bien qu’il soit 
une espèce héliophile, le Cyperus esculentus possède une feuille curieusement molle qui 
n’est pas sans rappeler par ce caractère, la feuille du Cyperus fertilis qui est une essence 
franchement sciaphile. Cette feuille est lisse, à l’exception de son 1/5 supérieur qui est 
un peu scabre sur les bords et sur la nervure médiane ; un large et profond sillon longitu- 
dinal marque, sur la face adaxiale du limbe, la molle nervure médiane qui est proéminente 
sur la face abaxiale ; les deux nervures latérales sont peu marquées. 
Les feuilles du Cyperus esculentus sont très facilement reconnaissables par le fait 
que leur base et leur limbe sont parcourus par un réseau très serré de petites nervures 
longitudinales. 
2.2.2. - Ramification de l’axe court superficiel. 
Nous avons vu plus haut que les racines sont les premières ramifications qu’émet 
le jeune axe court superficiel ; ces racines constituent les appendices latéraux les plus fins. 
A l’aisselle de chaque base foliaire, on trouve des bourgeons, habituellement au 
nombre de trois, qui sont destinés à édifier une deuxième catégorie d’axes latéraux : les 
stolons,. 
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Fig. 5. - Coupe transversale d’un tubercule. 
1 : épiderme et cuticule. - 2 : sclérenchyme. - 3 : rollenchyme. - 4 : parenchyme. - 5 : assise génkatrice 
des radicelles. - 6 : radicelle. - 7 : section d’une radicelle. - 8 : cylindre central. 
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Fig. 6. - Germination du tubercule. 
ÉTUDE DE DEUX VARIÉTÉS DE Cyperus esculentus LINN. (CYPÉRACÉES) 45 
Chez les deux variétés étudiées, les stolons sont généralement des axes souterrains ; 
toutefois, dans certaines conditions, la variété .californienne peut émettre les stolons 
aériens. Il existe deux types de stolons souterrains : les stolons obliques profonds dont le 
méristème apical différencie un tubercule et les stolons horizonfaux superficiels qui donnent 
un axe végétatif court porteur de feuilles chlorophylliennes. La varieté africaine possède 
ces deux types de stolons, tandis que chez la variété californienne, il n’existe habituelle- 
ment que les stolons obliques profonds. 
Qu’ils soient horizontaux superficiels ou obliques profonds, les stolons du Cyperus 
esculentus sont des axes à croissance très rapide ; celle-ci comporte deux phases : dans 
une première phase, celle de la croissance en longueur, le méristème apical du stolon 
édifie généralement de grands entre-noeuds (20-50 mm de longueur pour 1,5-3 mm de 
diamètre), dans la seconde phase, celle de la croissance isodiamétrique de la portion 
distale du stolon, l’élongation de l’axe souterrain marque un ralentissement; de façon 
constante, et en ce qui concerne les stolons obliques, ce ralentissement se produit au 
niveau de l’entre-nœud qui précède les deux derniers entre-nœuds formés avant le 
tubercule. 
2.2.2.1. - LES STOLONS HORIZONTAUX SUPERFICIELS. 
D’une façon quasi constante, les stolons horizontaux (chez la variété africaine) sont 
les premiers à apparaître, après les racines, jouant ainsi le rôle d’organes de fixation pour 
le jeune axe court superficiel. Il nous a été donné de constater que, chez la variété ouest- 
africaine, les stolons horizontaux naissent du développement de l’élément médian de la 
série des trois bourgeons qu’axille chaque feuille de l’axe court. 
D’une façon générale, le cheminement souterrain est plus long pour le stolon oblique 
profond que pour le stolon superficiel ; celui-ci, dés qu’il atteint 1,5-5 cm de longueur, 
se redresse et son méristème apical édifie aussitôt un axe court porteur de feuilles 
chlorophylliennes. 
Les stolons horizontaux portent des écailles foliaires à phyllotaxie tristique; ces 
écailles n’axillent pas de bourgeons. 
2.2.2.2. - LES STOLONS OBLIQUES PROFONDS. 
Nous avons vu que chez la variété africaine de Cyperus esculentus, l’un des bourgeons 
sériaux (le bourgeon médian) de l’aisselle foliaire de l’axe court superficiel se développe 
tôt pour donner un stolon horizontal ; par la suite, les deux bourgeons latéraux de la 
série se développent à leur tour et donnent des stolons obliques à géotropisme positif. 
Chez la variété américaine, les trois bourgeons sériaux de l’axe court superficiel peuvent 
donner des stolons obliques profonds ; mais chez cette variété, c’est toujours le bourgeon 
médian de la série qui se développe le premier. 
Au terme de la phase d’élongation, des modifications d’ordre morphologique se 
produisent dans la partie distale du stolon ; dans cette partie, il se fait un tassement 
de plus en plus serré des entre-nœuds et la croissance linéaire y est relayée par une crois- 
sance isodiamétrique ; toutefois, celle-ci loin de porter sur tous les entre-nœuds de la 
partie distale du stolon, n’intéresse que 2-4 entre-nœuds (fig. 9). Très rapidement les 
écailles foliaires des noeuds intéressés par la croissance en épaisseur se déchirent pour, 
finalement, ne subsister que sous forme de fibres aux noeuds du tubercule adulte. 
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Action de la lumière sur la tubérisation du stolon 
Si l’on cultive des pieds de Cyperus esculentus dans des sacs transparents en matière 
plastique, préalablement remplis de terre : 
10 Chez la variété africaine, la plupart des stolons obliques se développent dans la 
zone centrale du sac, à l’abri de la lumière ; ces stolons donnent des tubercules normale- 
ment développés. Mais quelques rares stolons obliques se développent dans la zone 
périphérique soumise à l’influence de la lumière ; chose remarquable, ces derniers stolons 
Fig. 7. - Schémas de deux individus appartenant a deux varit%& diffkrentes de Cyperus escdenfus. 
1 : variété ouest-africaine. - 2 : variété californienne. 
Ap : axe court superficiel porteur de feuilles chlorophylliennes. - S : stolon oblique profond. - S’ : stolon-fils. - 
Sp : stolon horizontal superficiel. - t : tubercule. - te : tige étiolée. - tm : tubercule-mére. 
acquikrent une longueur généralement double de la normale, avant de donner des tuber- 
cules excessivement rabougris. 
20 Chez la variété américaine, les stolons se répartissent en deux groupes presque 
équilibrés : les uns, peu ramifiés, se développent à l’abri de la lumiére ; ces stolons et 
leurs ramifications donnent des tubercules normalement développés ; les autres, très 
ramifiés et soumis à l’influence de la lumière, forment un réseau sur la face interne du sac 
en matière plastique ; ces derniers stolons ne donnent pas de tubercules, leur méristbme 
apical finissant toujours par disparaître ; par contre, ils émettent, vers le centre du sac, 
de très nombreux stolons-fils qui donnent, chacun, un tubercule normal. 
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Ces observations illustrent donc : 
a) L’action inhibitrice, partielle (chez la variété africaine) ou totale (chez la variété 
américaine), de la lumière sur la tubérisation des stolons des deux variétés de Cyperus 
esculentus étudiées; 
b) L’action inductrice de la lumière sur la ramification du stolon oblique, chez la variété 
américaine. 
Étude de la fréquence de tubérisation 
en fonction du rang des écailles du stolon oblique 
La longueur d’un stolon, c’est-à-dire, en définitive, la somme des longueurs de ses 
entre-noeuds, dépend avant tout des conditions écologiques auxquelles est soumise la 
plante. Mais, le nombre des entre-nœuds qui, chez un stolon, précèdent la formation 
du tubercule, est lié au génôme de la plante. 
La figure 8 représente les courbes de fréquence de la production des tubercules en 
fonction du rang des écailles du stolon oblique, chez les deux variétés de Cyperus escuten- 
tus. Les deux polygones de fréquence ainsi obtenus représentent, chacun, une moyenne 
des comptages effectués sur 300 pieds de la variété africaine et sur 176 pieds de la variété 
américaine ; ils montrent que : 
10 Le nombre minimum d’écailles que puisse édifier un stolon oblique, avant la 
tubérisation de son extrémité apicale, est 3 pour la variété africaine et 9 pour la variété 
américaine ; le nombre maximum d’écailles est respectivement 12 et 19 pour les deux 
variétés ; 
20 Le maximum de la fréquence de tubérisation se situe autour de la 5e écaille 
pour la variété africaine et de la 13e écaille pour la variété américaine ; 
30 Chez les deux variétés, la fréquence de tubérisation correspondant au nombre 
minimum d’écailles (3 et 9) édifiées avant la formation du tubercule représente un mini- 
mum par rapport à la fréquence qui correspond au nombre maximum d’écailles (12 et 19) 
formées avant la tubérisation. 
Cette dernière constatation nous amène ainsi a conclure à une action inhibitrice 
du pied-mère sur la tubérisation du stolon ; de plus, les deux courbes de fréquence de tubé- 
risation montrent que cette action inhibitrice du pied-mère s’annule à partir de la 
4e écaille (pour la variété africaine) et à partir de la 12e écaille (pour la variété américaine). 
2.2.2.3. - LES STOLONS AÉRIENS. 
Chez la variété américaine, il arrive que l’un des trois bourgeons sériaux de l’axe 
court superficiel donne une pousse aérienne ; cette pousse, très chétive, possède généra- 
lement 2-3 feuilles linéaires et épaisses (fig. 10, no 1) ; de telles pousses aériennes, fleuris- 
sant de façon précoce, donnent à la plante-mère l’aspect d’une Cypéracée monopodique. 
La même variété américaine, cultivée dans les serres du Laboratoire de Botanique 
d’Orsay par L. BANCILLON, a donné des stolons aériens ; ces derniers, plus courts que les 
stolons géophiles, voient rapidement leur méristeme apical différencier un axe court 
porteur de feuilles assimilatrices (fig. 10, no 2). 
2.2.2.3. - RAMIFICATION DES STOLONS. 
Les stolons de la variété africaine étudiée, qu’ils soient horizontaux superficiels ou 
obliques profonds, portent des écailles foliaires n’axillant aucun bourgeon végétatif ; 
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par conséquent, 
seule la portion 
court superficiel 
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chez cette variété, .le corps du stolon ne porte pas de ramifications ; 
distale du stolon intéressée par la formation du tubercule ou de l’axe 
se ramifie. 
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Fig. 8. - Courbe de la fréquence de tubérisation (en fonction du rang des écailles des stolons) chez les deux 
variétés de Cyperus esculentus. 
1 : pour la variété ouest-africaine. - 2 : pour la variétk californienne. 
Mais, chez la variété américaine, les stolons se ramifient ; ici, la ramification se fait 
à une distance notable du pied-mère (généralement à partir du 5e ou du 6e entre-noeud). 
Le bourgeon devant donner naissance à une ramification apparaît bien a l’aisselle d’une 
écaille foliaire du stolon-mère ; mais, à la suite du développement de l’entre-nœud, le 
bourgeon est entraîné du côté de l’extrémité distale du stolon-mère, si bien que la rami- 
fication se trouve finalement plus près du nœud supérieur (fig. 11). 
Ce phénomène de concaulescence est, ici, une conséquence de la croissance très rapide 
des stolons de la variété américaine. Parallèlement, au niveau de l’entre-noeud intéressé 
par la ramification, le cylindre central du stolon-mère émet un bourgeon qui se raccorde 
avec le cylindre central du stolon-fils, relativement haut dans l’entre-nœud ; une série 
de coupes à travers l’entre-nœud permet de mettre ce processus en évidence (fig. 12). 
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Fig. 9. - La tubérisation du stolon oblique profond. 
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2.2.3. -- Anatomie de l’axe court superficiel ef des sfolons. 
2.2.3.1. - ANATOMIE DE L’AXE COURT SUPERFICIEL. 
Tout comme celui du Cyperus rotundus, l’axe court superficiel du Cyperus esculentus 
possède l’organisation interne classique des tiges des Monocotylédones : inexistence d’un 
cortex distinct d’un cylindre central, les faisceaux libéro-ligneux étant très nombreux 
(fig. 13). 
Fig. 10. - Production de rejets et de stolons aériens chez la variét6 californienne. 
1 : rejet aérien. - 2 : pousse (p) produite par le bourgeonnement apical d’un stolon aérien (Sa). 
2.2.3.2. - ANATOMIE DES STOLONS. 
Chez les deux variétés étudiées, les stolons, qu’ils soient horizontaux superficiels 
ou obliques profonds, présentent la même anatomie (fig. 14) : sous un épiderme formé de 
cellules isodiamétriques, on trouve un manchon collenchymenteux de 3-4 assises de 
cellules ; à l’intérieur de cette couche de collenchyme se trouve le manchon parenchy- 
menteux, de loin le plus développé ; ce parenchyme est homogéne, sans lacunes ; celles-ci 
n’apparaissent que dans une phase de sénescence du stolon ; quelques faisceaux libéro- 
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ligneux, situés vers la periphérie de la zone corticale, forment un cercle. Le cylindre 
central est réduit ; il est délimité extérieurement par un anneau relativement développé 
de sclérenchyme ; en dedans de cet anneau scléreux se trouve un anneau parenchy- 
menteux d’une seule assise de cellules ; les faisceaux libéro-ligneux ménagent une zone 
médullaire ; les faisceaux périphériques, les plus gros de tous, se soudent les uns aux 
autres. 
Fig. 11. - Ramification du stolon, chez la variété californienne. 
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Fig. 12. - Schema de la ramification du stolon, chez la variété américaine. 
Le bourgeon B se développe bien a partir de l’aisselle de l’ecaille E, avant d’être déporté vers l’écaille E’ ; le cylindre 
central du stolon, (C), émet un bourgeonnement (C’) en direction de la ramification B ; 1 et 2 sont deux sections 
transversales montrant la naissance et l’individualisation de la ramification émise par le cylindre central du 
stolon-mère 
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Fig. 13. - Coupe longitudinale de l’axe court superficiel. 
ma : méristème apical. - fll : faisceaux libéra-ligneux fonctionnels. - e : écaille foliaire. - fil’ : faisceaux 
libéro-ligneux en formation. 
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2.3. - Morphologie de l’appareil floral. 
2.3.1. - L’inflorescence. 
L’inflorescence des deux variétés de Cyperus esculentus étudiées est une ombelle 
composée ou presque simple (fig. 15) ; les bractées involucrales, au nombre de 3 ou 5, 
sont semblables aux feuilles ; les anthèles comprennent de 3 à 30 épillets, ces derniers 
ayant des bords parallèles et étant comprimés ; chez la variété américaine, ils sont net- 
tement plus allongés (2-3,5 cm de longueur) tandis qu’ils sont plus courts (l-1,6 cm de 
longueur) et plus ou moins turgides chez la variété ouest-africaine ; chez l’une et l’autre 
variétés, les épillets sont d’un jaune pâle ou d’un brun foncé et contiennent de 6 à 30 fleurs, 
les rachis sont ailés, les glumes, de forme générale ovale-elliptique, sont brièvement 
mucronées et plurinerves ; 
glume, est obovoïde ; 
l’akène, qui mesure presque la moitié de la longueur de la 
stigmatiques excertes. 
le style, plus court que l’akène, possède trois longues branches 
2.3.2. - La fréquence de la floraison. 
Les deux variétés de Cyperus esculentus sont caractérisées par le fait que tous les 
pieds ne fleurissent pas : - sur 2 259 pieds de la variété ouest-africaine, que nous avons 
cultivés et observés, nous n’avons obtenu que 78 cas (soit 3,45%) de floraison ; - par 
contre, sur 536 pieds de la variété américaine, nous avons observé 372 cas (soit 69,38%) 
de floraison. 
2.3.2.1. - L’AUTOSTÉRILITÉ. 
Ce phénomène a été observé chez la variété africaine ; en effet, le pollen des individus 
de cette variété est rigoureusement inefficace vis-a-vis des pistils des mêmes individus. 
Cependant nous sommes arrivés a féconder des pistils de cette variété avec du pollen 
de la variété américaine : sur 9 173 fleurs ainsi traitées, nous avons obtenu 1 742 akènes. 
Mais les akènes issus de ces croisements ne germent pas. 
La variété américaine est auto-féconde ; cependant, ses akènes ne germent généra- 
lement pas : au bout de huit mois d’essais, nous n’avons observé que deux cas de germina- 
tion qui, d’ailleurs, ont donné naissance à des pieds extrêmement chétifs qui n’ont pas 
survécu. 
2.3.3. - Le cycle de reproduction. 
Alors que les deux modes de reproduction coexistent chez Cyperus rotundus, chez 
les deux variétés de Cyperus esculentus étudiées, la multiplication végétative devient 
prépondérante, quand elle n’est pas la seule voie, pour la plante, de se reproduire ; plu- 
sieurs phénomènes contribuent à ce déséquilibre : la très faible fréquence de la floraison 
chez la variété ouest-africaine et le phénomène d’autostérilité qui frappe les fleurs de 
cette même variété d’une part, et d’autre part, le pouvoir de germination quasi nul des 
akènes de la variété californienne. La figure 16 montre les schémas du cycle de reproduc- 
tion des deux variétés. 
Le no 1 représente le cycle de la variété californienne ; chez cette plante, les deux 
modes de reproduction coexistent, mais avec une nette prédominance du mode asexué. 
Ici, le cycle est d’autre part caractérisé par l’existence d’un seul type de stolons, les 
stolons profonds (S) qui peuvent se ramifier en stolon-fils (S’) ; de plus, dans ce cycle, 
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Fig. 14. - Coupe transversale du stolon. 
1 : épiderme et cuticule. - 2 : collenchyme. - 3 : parenchyme. - 4 : faisceaux libéro-ligneux corticaux. - 
5 : sclérenchyme, séparé en deux bandes par un anneau de parenchyme. 
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Fig. 15. - L’inflorescence. 
1 : vue g6n6rale de l’extrémité distale de la hampe florale. - 2 : Bpillet (2,5 cm de longueur). - 3 : ak&ne (0,l mm 
de longueur). 
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deux remarques s’imposent : a) la voie (4-5) est trés rare ; elle permet de passer d’un 
bourgeon (ba), par l’intermédiaire d’un stolon aérien, à l’axe court superficiel porteur 
de feuilles assimilatrices. 
Le cycle de la variété ouest-africaine (n 0 11) est caractérisé par l’absence d’une 
phase sexuée et par l’existence de deux types de stolons souterrains ; les uns, horizontaux 
superficiels (SP), les autres, obliques profonds (S). 
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Fig. 16. - Le cycle de reproduction. 
1 : cycle de la variete californienne. - 2 : cycle de la variété ouest-africaine. 
Ap : axe court superficiel, porteur de feuilles chlorophylliennes. - ha : bourgeon de l’axe court superficiel. - 
bt : bourgeon du tubercule. - G : akene. - S : stolon oblique profond. - S’ : stolon-fils oblique profond. - 
Sp : stolon horizontal superficiel. - t : tubercule. 
2.4. - Comparaison avec Cyperus rotundus. 
Cyperus esculentus et Cyperus rotundus sont deux espèces affines ; aussi, n’est-il pas 
rare que les auteurs confondent ces deux Cypéracées, sans doute parce qu’elles sont, 
l’une et l’autre, douées d’un grand polymorphisme caulinaire et productrices de tuber- 
cules* ; il n’est donc pas inutile de souligner ici ce qui peut permettre de distinguer les 
deux espèces l’une de l’autre. 
* Ainsi, D. K. GARG, L. E. BENDIXEN et S. FL ANDERSON ont effectivement étudié l’influence du photo- 
periodisme, de la température et de divers agents chimiques sur la différenciation du tubercule du Cyperus rofun- 
dus L. (qu’ils ont pris pour Cyperus esculenfus L.). Il va sans dire que cette confusion, purement taxonomique, 
n’enleve rien a la qualité ni à l’importance de leur travail. 
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2.4.1. - Les modes de reproduction. 
Chez le Cyperus rotundus, les deux modes existent, tandis que le Cyperus esculentus 
se reproduit presque uniquement par voie végétative. 
2.4.2. - Le polymorphisme caulinaire. 
Les deux espèces possèdent deux types d’axes : les uns courts et les autres longs, 
les uns superficiels et les autres profonds : 
2.4.2.1. - LES AXES LONGS. 
Le cyperus rotundus possède trois sortes d’axes longs : les axes horizontaux (superfi- 
ciels), les axes obliques profonds et les axes orthotropes profonds ; seuls, ces derniers 
peuvent porter des bourgeons axillaires. 
Chez Cyperus esculentus, les axes horizontaux peuvent faire défaut ; quant aux 
axes orthotropes, tels qu’ils existent chez le Cyperus rotundus, ils font toujours défaut 
(les tiges étiolées issues de la germination du tubercule peuvent être assimilées aux axes 
orthotropes du Cyperus rotundus : mais l’existence de ces tiges étiolées est toujours 
fonction de la profondeur à laquelle germe le tubercule). 
2.4.2.2. -- LES AXES COURTS. 
Chez les deux espèces, il existe des axes courts superficiels (porteurs de feuilles assi- 
milatrices) et des axes courts profonds (porteurs d’écailles foliaires) ; ces deux types 
d’axes possèdent la même organisation interne. 
Mais chez le Cyperus rotundus, les axes courts, qu’ils soient superficiels ou profonds, 
après que leur méristème apical ait différencié une hampe inflorescentielle (axes courts 
superficiels) ou un axe long (axes courts profonds), se chargent de réserves et se trans- 
forment en autant d’unités chorologiques grâce auxquelles la plante survit aux périodes 
défavorables, par le jeu des méristèmes latéraux que ces axes portent à chaque noeud. 
Tandis que chez le Cyperus esculentus, les deux types d’axes courts sont absolument 
différents, non seulement parce que les uns (axes courts superficiels) portent des feuilles 
assimilatrices alors que les autres (axes courts profonds) ne portent que des écailles 
foliaires, mais surtout parce que dans les deux cas, l’évolution du méristème apical de 
l’axe court n’est pas la même : en effet, aprés avoir édifié un certain nombre de feuilles 
assimilatrices, le méristème apical de l’axe court superficiel différencie une hampe inflores- 
centielle ; mais, contrairement à ce qui se passe chez le Cyperus rotundus, ici, l’axe court 
superficiel ne peut survivre à cette différenciation inflorescentielle et finit par se fâner. 
Quant à l’axe court profond, c’est-à-dire le tubercule, il accumule très tôt des réserves 
et son méristème apical s’arrête de fonctionner, après avoir donné deux ou trois bour- 
geons axillaires situés dans sa partie apicale. 
Pour nous résumer, nous pouvons dire que chez le Cyperus rotundus la germination 
du tubercule adulte est le fait du fonctionnement des bourgeons axillaires de ce tubercule, 
tandis que chez le Cyperus esculentus, cette même germination est assurée à la fois par le 
méristème apical et par des méristemes axillaires. 
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3. CTUDE EXPÉRIMENTALE 
3.1. - Modification expérimentale de la morphologie du stolon horizontal 
superficiel chez la variété africaine. 
La description du stolon horizontal du Cyperus escuZen2us a été faite plus haut : il 
s’agit d’un axe long dont l’extrémité, a un moment donné, se redresse pour édifier un 
axe court porteur de feuilles chlorophylliennes. Le stolon horizontal ne porte ni ramili- 
cations ni racines, tandis que l’axe court en porte. 
Le montage expérimental a consisté à empêcher l’extrémité du stolon de se redresser 
en la maintenant en position horizontale, dans le sol à l’aide d’une lame de verre. 
Apres un cheminement souterrain au terme duquel, dans les conditions normales, 
le stolon aurait dû édifier un axe court, on obtient des entre-nœuds excessivement longs ; 
à ces derniers succèdent d’autres entre-nœuds plus courts et de plus gros diamètre. Alors, 
le stolon dont la partie distale s’est couverte de grandes écailles foliaires verdâtres, cesse 
sa croissance linéaire, son méristème apical ayant cessé de fonctionner ; il émet des 
racines et des stolons-fils, de type oblique profond, producteurs de tubercules (fig. 17). 
Très rapidement, l’édification d’un stolon horizontal de relais, issu du développe- 
ment d’un bourgeon axillaire de la partie distale du stolon-mère, compense l’arrêt de 
la croissance linéaire du premier stolon plagiotrope ; le stolon de relais, moins vigoureux 
que le stolon-mère, peut porter des racines et des stolons obliques profonds, sur toute sa 
longueur. A partir de ce premier stolon de relais, par le même processus décrit plus haut, 
s’édifie un deuxième stolon de relais... Les stolons horizontaux de relais sont de moins 
en moins vigoureux, au fur et à mesure que l’on s’éloigne du stolon-mère ; de plus, bien 
que les écailles foliaires de l’extrémité distale de chaque stolon horizontal axillent trois 
bourgeons, ceux-ci ne se développent pas tous : un seul méristème édifie le stolon hori- 
zontal de relais. 
Ainsi donc, nous avons pu obtenir, expérimentalement, un stolon horizontal qui 
diffère du stolon horizontal normal par plus d’un caractère : 
- La production de racines ; 
- La production de stolons, de type oblique, porteurs de tubercules ; 
- L’arrêt de la croissance linéaire, à la suite de la disparition du méristème apical ; 
- L’architecture sympodique bidimensionnelle (de l’axe court superficiel) est 
remplacée par une ramification sympodique linéaire. 
En conclusion, les résultats de cette étude expérimentale montrent : 
10 Que ce qui est la règle chez la variété californienne du Cgperus esculenfus (la 
ramification d’un stolon en stolons producteurs de tubercules) est une exception chez la 
variété ouest-africaine. 
20 Et que la production de tubercules par le Cyperus esculentus peut être considérée 
comme etant une conséquence de l’adaptation à la vie souterraine de certains axes végé- 
tatifs de cette plante. 
3.1.1. - Ablation du méristème apical du stolon. 
3.1.1.1. - CHEZ LA VARIÉTÉ AFRICAINE. 
Nous avons opéré sur 265 stolons (145 stolons horizontaux et 120 stolons obliques) : 
l’ablation de l’extrémité apicale du stolon, au stade des divers entre-nœuds, aboutit à 
l’arrêt de la croissance du stolon. 
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3.1.1.2. - CHEZ LA VARIRTÉ AMÉRICAINE. 
Si l’opération est effectuée au stade des 5 ou 6 premiers entre-noeuds, on aboutit 
au même résultat que ci-dessus ; mais, si l’on opère à partir du 7e entre-nœud, l’ablation 
de l’extrémité apicale du stolon aboutit non seulement à l’arrêt de la croissance, mais 
encore à la production des stolons axillaires ; sur 87 stolons amputés, à partir du stade 
du 7e entre-nœud, 
- 13 ont donné une ramification ; 
- 9 ont donné deux ramitkations ; 
- 65 n’ont pas donné de ramification. 
Fig. 17. - Transformation expérimentale d’un stolon horizontal de la variété africaine. 
S : stolon-mère horizontal. - S’ : stolon-fils. - SO : stolon oblique. Ici, contrairement a ce qui se produit chez la 
variété américaine, le stolon-fils ne subit aucun déplacement par rapport a son écaille axillante. 
3.2. - A propos de la dormante du tubercule du C’perus esculentus. 
Le méristème apical du tubercule du Cyperus rotundus fonctionne sans arrêt, jusqu’a 
la formation d’une hampe inflorescentielle. Mais chez le Cyperus esculentus, le méristème 
apical du tubercule connaît une période de repos, dans son fonctionnement. 
Alors, la question qui se pose est celle-ci: existe-t-il une dormante chez le tubercule du 
Cyperus esculentus ? 
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Pour répondre à cette question, nous avons fait une série d’expérimentations por- 
tant, d’une part, sur des pieds de Cyperus esculenfus dont les tubercules n’ont pas encore 
atteint leur maturité et d’autre part sur des tubercules mûrs. 
Habituellement, lorsque l’on sème des tubercules mûrs, la germination intervient 
à partir du troisième jour et elle est de 100% au bout d’une semaine. 
3.2.1. - Les fubercules sonf relativement jeunes. 
On récolte un certain nombre de tubercules que l’on sème aussitôt dans un autre 
milieu et on laisse, in sifu, des tubercules témoins : après une semaine, pendant que les 
tubercules laissés in sifu poursuivent leur maturation, on constate les résultats suivants : 
- Pour la variété ouest-africaine : 
95 germinations sur 265 tubercules ; 
- Pour la variété californienne : 
23 germinations sur 203 tubercules. 
On voif qu’il n’est pas indispensable que le fubercule ait affeinf sa mafurafion pour en 
provoquer la germination. 
3.2.2. - Les tubercules sonf mûrs. 
Pour un pied donné, les tubercules murissent presque en même temps, ce qui nous 
permet de faire le comptage. 
a. Si l’on laisse en place le pied-mère, les stolons et les tubercules, il faut attendre 
5-6 mois pour voir apparaître les premières germinations ; dans ces conditions, on pourrait 
penser au seul rôle du pied-mere ; en réalité, il n’en est rien. 
b. On arrache le pied-mère en sectionnant les stolons à leur base : il reste donc in situ 
les stolons et les tubercules : dans ce cas, il faut attendre 3-4 mois pour avoir les résultats 
suivants : 
- Pour la variété ouest-africaine : 
30 germinations sur 516 tubercules ; 
- Pour la variété californienne : 
12 germinations sur 158 tubercules. 
c. On arrache le pied-mère et les stolons ; seuls, restent en place, les tubercules : 
il faut attendre 2 mois pour avoir les résultats suivants, : 
- Pour la variété ouest-africaine : 
37 germinations sur 326 tubercules ; 
- Pour la variété californienne : 
18 germinations sur 163 tubercules. 
De ce qui précède, nous pouvons conclure que, chez le Cyperus esculenfus, le fonc- 
tionnement du méristème apical du tubercule est soumis à plusieurs inhibitions : 
10 Une inhibition venant du milieu et qui s’exerce, sans doute, par l’intermédiaire 
de substances chimiques diffusées dans le sol ; 
20 Il existe également des phénoménes d’inhibition dont certains proviennent du 
pied-mère sans qu’il soit possible d’affirmer s’ils sont directs ou s’ils transitent par le 
stolon, grâce au système vasculaire de celui-ci. 
Par conséquent, chez certaines variétés de Cyperus esculentus, le repos que connaît le 
mérisfème apical du sfolon, dans son fonctionnement, n’est qu’une pseudo-dormante, une 
(t dormante de relafion )) qui ne saurait êfre comparé au phénomène de dormante tel qu’il 
exisfe chez le tubercule de la pomme de ferre, par exemple. 
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Nous avons vu que le méristème apical d’un stolon donné modifie, au cours de son 
existence, son mode de fonctionnement : on dit que le méristème traverse une séquence 
de différenciation. La comparaison de ces séquences montre que le stolon horizontal est 
le moins différencié des deux types de stolons : 
3.3.1. - Séquences de différenciation du mérisfème apical du sfolon horizontal: 
- Formation du méristème ; 
- Développement en stolon horizontal ; 
- Édification de l’axe court feuillé ; 
- Différenciation sexuelle. 
3.3.2. - Séquence de différenciafion du mérisfème apical du sfolon oblique profond: 
- Formation du méristème ; 
- Développement en stolon à géotropisme positif ; 
- Tubérisation, accompagnée de la différenciation de 2 ou 3 méristémes latéraux ; 
- tt dormante de relation )), suivie d’un développement en tige étiolée a géotropisme 
négatif ; 
- Édification d’un axe court feuillé ; 
- différenciation sexuelle. 
CONCLUSIONS 
10 Les deux variétés de Cyperus esculenfus étudiées représentent au moins deux 
génotypes dont le comportement morphogénétique est différent sous un certain nombre 
d’aspects : 
a) Le cycle de reproduction de Cyperus esculenfus n’est pas le même dans les deux 
variétés ; de plus, dans les deux cas, ce cycle est caractérisé par : 
- La forte diminution de la reproduction sexuée (qui disparaît complètement chez 
la variété ouest-africaine) due, tantôt à une faible fréquence de la floraison, tantôt au 
phénomène d’autostérilité ; 
- La prépondérance de la reproduction végétative qui confère à la plante un avan- 
tage certain en vue de la conquête de l’espace, puisqu’elle aboutit a la formation de 
plusieurs individus adaptés aux conditions extérieures. 
b) Une des différences présentées par les deux variétés réside dans le fait que l’une, 
la variété ouest-africaine, possède deux types de stolons tandis que la variété califor- 
nienne ne produit qu’un seul type de stolons. De plus, les stolons sont ramifiés chez cette 
dernière variété alors qu’ils ne le sont pas chez la variété ouest-africaine. 
Le phénomène de concaulescence observé chez les stolons de la variété californienne 
n’est qu’une conséquence de la croissance très rapide de ces axes souterrains. 
20 La lumière exerce une action inhibitrice sur la tubérisation du stolon des deux 
variétés (ce fait avait déjà été souligné, chez le Cyperus rofundus, par GARG, BENDIXEN 
et ANDERSON), en même temps qu’elle induit la ramification du stolon de la variété 
américaine. 
30 Comme le Cyperus rofundus, les deux variétés de Cyperus esculenfus étudiées 
sont douées d’un polymorphisme caulinaire très poussé : elles possèdent plusieurs types 
d’axes, les uns étant longs, les autres courts. L’axe aérien ou hampe inflorescentielle, qui 
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est une prolongation de l’axe court porteur de feuilles assimilatrices, assure la différen- 
ciation sexuelle ; tous les autres axes, souterrains, aboutissent à la multiplication 
végétative. 
40 La ramification du stolon horizontal de la variété ouest-africaine est un phéno- 
mène à caractère inéluctable : lorsqu’on empêche ce stolon de se redresser, on provoque 
une élongation de sa partie distale qui aurait du donner l’axe court superficiel, mais qui 
garde les propriétés de cet axe. Chez la variéte californienne, la propriété que possède le 
stolon, de se ramifier, existe bien avant la formation de l’axe court profond (tubercule). 
50 Ce que les auteurs appellent habituellement dormante, chez le tubercule du 
Cyperus esculenfus, n’est qu’un blocage de l’activité du méristème apical du tubercule 
par divers phénomènes d’inhibitions exercées à la fois par le pied-mère et par des prin- 
cipes chimiques diffusés dans le sol. Cette (( dormante de relation 1) disparaît lorsque l’on 
déplace le tubercule (préalablement isolé du stolon) de son milieu de formation. 
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